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摘要 : 泛 热带 分 布 的 苦 芭 蔡 科 (Gesneriaceae) 在 我 国 南方 具有 极 高 的 物种 丰富 度 与 特有 率 , de 
部 特征 变化 丰富 ， 是 研究 物种 形成 与 适应 演化 的 代表 类 群 。 镜 像 花 (mirror-image flowers) 是 
极为 特 化 的 传粉 系统 , 在 苦 童 苦 科 中 出 现 了 较 多 的 不 同类 型 ,可 能 与 苦 曹 苦 科 物种 多 样 性 形 
成 与 维持 有 关 。 本 文 总 结 与 分 析 了 和 苦 童 苦 科 镜 像 花 的 类 型 多 样 性 、 系 统 分 布 与 适应 演化 等 ， 
讨论 了 镜像 花 对 昔 芒 蔡 科 物种 形成 与 维持 的 积极 意义 。 结果 发 现 , 镜像 花 仅 分 布 在 亚洲 和 非 
洲 的 苦 苔 苔 亚 科 (Didymocarpoideae) 的 7 个 属 ， 在 历史 上 至 少 发 生 了 5 次 独立 起 源 。 长 冠 昔 
# &(Rhabdothamnopsis). $E 8 &(Henckelia) KKH E S J& (Didymocarpus) 8i S 46] 46: 
5a ARDIA PES. ØRER: WREE SE (Paraboea) USES 
(Ornithoboea), JEI Æ JE (Saintpaulia) RAAE R Z E; EEX INCL o B7] RT EE S8 GE EA 
i£) A E SSE (Streptocarpus) EM Œ = WJA (subg. Streptocarpella Engler) 则 同时 出 现 了 互 
Th. JEEE. MATFETTET ea EEGBRPUPBBISOEAEX 
伴随 着 明显 的 花冠 位、 内 藏 的 雄蕊 、 合 生 的 花药 ， 以 非 互 补 镜像 花 为 主 ; 传粉 者 以 小 型 的 无 
垫 蜂 (4megilla spp.) 和 能 蜂 (Bompbus spp) HE o 这些 特殊 的 花 部 综合 征 与 特 化 的 传粉 机 制 , 提 
高 了 传粉 精确 性 ,可 能 促进 了 传粉 隔离 与 物种 适应 辐射 。 今 后 的 一 个 研究 重点 应 通过 分 子 系 
统 发 育 方法 , 进一步 揭示 苦 莒 若 亚 科 互 补 与 非 互 补 镜像 花 的 进化 顺序 及 其 在 物种 分 化 与 长 距 
离 扩 散 过 程 中 的 可 能 作用 。 
关键 词 : FEAP BAE, ER, CREEA, WIM 
中 图 分 类 号 : Q948 文献 标识 码 ， A 
DOI: 10.11931/guihaia.gxzw201812019 


The diversity and evolution of mirror-image flowers in 
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Abstract: Gesneriaceae is a pantropical family with diverse floral traits and forms a 
diversification and endemism center in Southwest China. Mirror-image flowers, a highly 
specialized pollination system, were discussed in Gesneriaceae with an emphasis on its diversity, 


systematic distribution, and evolution. Mirror-image flowers was found in seven genera in the 
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subfamily Didymocarpoideae, among which three genera have reciprocal mirror-image flowers 
(Rhabdothamnopsis, Henckelia, Didymocarpus) and other three genera possess nonreciprocal 
mirror-image flowers (Paraboea, Ornithoboea, Saintpaulia). The subg. Streptocarpella Engler of 
Streptocarpus contains both reciprocal and nonreciprocal mirror-image flowers. Gesneriaceae was 
dominated by nonreciprocal mirror-image flowers with united anthers and hidden sexual organs in 
floral tubes, distinctive from the typical mirror-image flowers in other families. The main 
pollinators to mirror-image flowers in these species are small-bodied bees such as Amegilla spp. 
These unusual floral traits suggest the mirror-image flowers in Gesneriaceae probably had 
experienced distinctive evolutionary history. Phylogenetic relationships indicate that mirror-image 
flowers are restricted to the subfamily Didymocarpoideae, which is endemic to the Old World. 
According to molecular phylogenetic studies, at least five independent origins of mirror-image 
flowers were found. The highly-specialized pollination mechanism associated with mirror-image 
flowers might facilitate pollination accuracy and consequently accelerate speciation rate of 
Didymocarpoideae. It is suggested that molecular phylogenetic methods can be used to explore the 
evolutionary relationship of reciprocal and nonreciprocal mirror-image flowers in Gesneriaceae to 
determine the possible role of evolutionary transitions of these two types of mirror-image flowers 


in the family's speciation histories and long-distance dispersal. 
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T E EPRHGesneriaceae Rich. & Juss. ) 共 150 4x/8&. 3500 余 种 ( 韦 妆 刚 , 2010; Weber et al., 
2013). fe E, FEBREI 73 2 个 亚 科 (Burtt 1963; 李 振 宇和 王 印 政 , 2005): 子叶 不 等 大 
的 苦 曹 苦 亚 科 (Didymocarpoideae Arn.) 和 子叶 等 大 的 大 岩 桐 亚 科 (Gesnerioideae Burnett, 
Outlines Bot.)。 前 者 主要 分 布 在 亚洲 和 非洲 热带 地 区 ， 少 量 分 布 于 欧洲 南部 与 大 洋 洲 北部 ; 
后 者 则 集中 分 布 于 美洲 ， 极 少数 出 现在 大 洋 洲 。Weber (2013) 根据 分 子 系统 学 结果 ,增加 了 
1 个 新 的 亚 科 Sanangoideae A. Weber, J. L. Clark & Mich. Möller ( 单 属 单 种 、 南 美 特有 )。 
苦 曹 苦 科 约 在 7000 万 年 前 起 源 于 南美 洲 , 约 4500 万 年 扩散 至 东南 亚 群岛 ,逐渐 进化 成 
为 子 房 上 位 、 子 叶 不 等 大 的 苦 童 苦 亚 科 (Perrett et al., 2012)。 之 后 , 在 地 质变 迁 和 热带 季风 的 
作用 下 ， 苦 曹 昔 亚 科 逐 渐 向 西 迁 移 至 非洲 与 欢 洲 南 部 、 向 北 扩散 至 中 国 南方 ( 姜 超 等 , 2017)， 
并 在 中 国 西 南 丰 富 的 石灰 岩 地 貌 作用 下 形成 了 物种 分 化 与 特有 中 心 ( 韦 谢 刚 等 ， 2004; 李 振 
宇和 王 印 政 , 2005; Tao et al., 2015). 

在 新 、 旧 世界 的 热带 地 区 , 兰 童 苦 科 植物 与 不 同 动物 区 系 协同 进化 产生 了 多 样 的 传粉 适 
应 机 制 和 花 部 特征 , 如 苦 芭 蔡 科 的 花冠 简 类 型 有 坛 状 、 钟 状 、 简 状 、 细 简 状 和 漏斗 状 等 类 型 ， 
传粉 者 包括 了 鸟 、 蝙 蝠 、 膜 怒 目 昆虫 、 鲜 怒 目 昆 虫 等 (Harrison et al., 1999; Perrett et al., 2007; 
Martén-Rodríguez et al., 2010; Roalson & Roberts, 2016). (Harrison et al., 1999; Gao et al., 2005; 


Perret et al., 2007; Martén-Rodríguez et al., 2010; Roalson & Roberts, 2016; Ling et al., 2017). 其 
H, 镜像 花 (Mirror-image flowers) 是 一 类 非常 特 化 的 传粉 系统 。 镜 像 花 是 指 同一 种 植物 中 ， 
花 内 的 花柱 或 向 左 或 向 右 偏 离 花 中 轴线 ,形成 镜像 对 称 的 两 种 花 型 ; 这 两 种 花 型 通过 侧 偏 的 
花柱 接触 昆虫 腹部 的 左右 两 侧 , 促进 了 花 型 之 间 的 异 交 传 粉 (Gao et al., 2005; Ren et al., 2013; 
Weber et al., 2013)。 大 部 分 镜像 花 都 有 一 个 与 花柱 侧 偏方 向 相反 的 雄 营 ， 可 称 为 “互补 镜像 
花 ”(reciprocal mirror-image flowers); 如 缺乏 与 侧 偏 花 柱 相 对 的 雄 蔓 ， 则 为 “ 非 互补 镜像 花 ” 
(nonreciprocal mirror-image flowers) (Jesson & Barrett, 2003). 

镜像 花 是 特 化 程度 非常 高 的 传粉 适应 机 制 ,也 是 对 环境 和 传粉 者 变化 极为 敏感 的 传粉 系 
统 ( 钱 贞 娜 等 , 2016)， 可 能 是 传粉 隔离 和 新 物种 形成 与 维持 的 一 个 重要 原因 (Ren et al., 2013; 
Ren, 2015; 钱 贞 娜 等 , 2016)。 苦 童车 科 镜 像 花 集 中 出 现在 广 布 于 亚洲 和 非洲 的 若 莒 苦 亚 科 
(Harrison et al., 1999; Gao et al., 2005)， 可 能 有 着 多 次 独立 起 源 。 与 大 多 数 被 子 植物 不 同 ， 被 
子 植物 镜像 花 通常 以 离 辩 花 为 主 ， 峻 雄蕊 裸露 ， 且 多 为 互补 型 镜像 花 类 型 (张大 勇 , 2004; 林 
玉 和 谭 敦 炎 ，2007)， 而 苦 芭 至 科 很 多 物种 的 镜像 花 缺 乏 与 花柱 对 应 侧 偏 的 雄蕊 (Gao et al., 
2005; 韦 煞 刚 等 , 2010)， 显 示 出 不 一 样 的 传粉 适应 机 制 和 进化 历史 ， 可 能 是 认识 兰草 苦 亚 科 
物种 适应 辐射 的 一 个 重要 内 容 。 本文 首 先 通过 总 结 苦 童 苦 亚 科 镜像 花 的 类 型 与 系统 分 布 、 主 
要 花 部 特征 与 传粉 机 制 , 然后 分 析 镜 像 花 物种 在 最 新 系统 发 育 树 上 的 分 布 与 进化 历史 , 揭示 
昔 莒 苦 亚 科 镜 像 花 的 多 样 性 及 其 在 物种 分 化 与 适应 进化 历史 中 的 可 能 作用 。 


1 数据 来 源 


根据 《华南 苦 昔 苦 科 植物 》( 韦 妆 刚 等 , 2010)、《 中 国 苦 蕊 苔 科 植物 》( 李 振 宇 和 王 印 政 ， 
2005), Flora of China(Wang et al., 1990) (http://foc.eflora.cn/) 以 及 the Gesneriad Reference Web 
(http://www.gesneriads.info/gesneriad-genera/)， 查阅 昔 世 从 科 各 属 的 花 部 特征 , 判定 每 个 属 是 
否 具 有 镜像 花 及 其 类 型 (互补 、 非 互补 镜像 花 )。 

当 一 个 属 被 确定 为 具有 镜像 花 之 后 ， 首 先 利 用 该 属 属 名 与 关键 词 “ 花 ”和 “传粉 ”一 起 
在 中 国 知 网 (http://cnki.net/) 进 行 检索 ， 获 取 该 属 各 物种 相关 学 术 论 文 ， 判 断 各 个 物种 是 否 具 
有 镜像 花 及 其 类 型 .然后 ,利用 该 属 拉丁 名 与 关键 词 “flower” 和 “pollination ”在 Web of Science 
(http://www.webofknowledge.com/) 进 行 检索 英文 文献 ， 判 断 检索 到 的 物种 是 否 具 镜 像 花 及 其 
类 型 。 同 时 ， 结 合 the Gesneriad Reference Web 和 中 国 植物 图 像 库 网 站 
(http://www.plantphoto.cn/) 检 索 物 种 带 花 照片 ， 结 合 花 部 特征 进一步 判定 各 个 物种 有 无 镜像 
花 及 其 类 型 。 对 每 个 镜像 花 物 种 的 地 理 分 布 范围 及 相关 花 部 综合 征 (可 育 雄 营 位 置 、 花 冠 颜 
色 、 传 粉 者 类 型 ) 等 信息 收集 进行 对 比分 析 ， 以 揭示 镜像 花 不 同类 型 是 否 与 某 些 特定 花 部 特 
征 相 关 。 


2 镜像 花 的 多 样 性 与 系统 分 布 


H BI CLA EE EEEPRHN 7 个 属 存在 镜像 花 : IKE B mQhabdothamnopsis). WREE £m 
(Paraboea), SSE B(Ornithoboea). YEE S E(Henckelia. JEW Æ JE (Saintpaulia), 
HEB I (Streptocarpus) K KIE 25 Jg (Didymocarpus). XE Jes RT E ERI, 集中 分 布 
在 亚洲 、 非 洲 和 欧洲 南部 (Burtt，1963; 李 振 宇 和 王 印 政 ，2005; 韦 妆 刚 ，2010; Weber et al., 
2013)。 

2.1 IS ES JR (Rhabdothamnopsis) 

KEES ern EUREROR. Ag zm. UU. TRANCE RS SERATA Cer DX CERE, 
2010)。 该 属 有 1 种 、1 变种 ， 都 具 互补 镜像 花 (图 1:A)。 花 冠 简 钟 状 或 弯曲 简 形 、 花 两 侧 对 
称 、 花 冠 紫色 或 白色 具 黄 色 条 纹 ( 密 导 )。 可 育 雄 营 2 枚 、 内 藏 ; 花丝 生 于 花冠 和 莘 上 ， 花 药 合 
E、 被 需 毛 ( 韦 妆 刚 ，2010)。 由 于 花冠 简 基 部 或 左 或 右 的 弯 折 ， 导 致 花柱 位 于 花冠 简 内 的 或 


Lis 


201902.00045v1 


chinaXiv 


ChinaXiv 合 作 期 刊 


右 或 左 侧面 ; 雄蕊 的 花丝 也 扭曲 推动 合生 花药 偏向 花冠 简 另 一 侧 ( 卢 涛 和 任 明 迅 , 个 人 观察 )， 
形成 了 互补 镜像 花 。 花 药 与 柱头 位 置 均 在 花冠 简 开 口 附近 ， 传 粉 者 为 一 种 取 食 花蜜 、 吃 长 约 
lcm 的 能 蜂 (Bompaus sp.) ( 卢 涛 ， 个 人 观察 )。 

22 EE S m enckelia) 

根据 最 新 的 分 子 系统 学 研究 结果 ， 南 洋 莒 苦 属 包括 了 120 ZP, RAEG RA AE 
的 22 种 被 划 入 南洋 曹 苦 属 (Wang et al., 2011; Weber et al., 2013; Möller et al., 2016; 许 为 斌 等 ， 
2017)。 具 有 镜像 花 的 有 7 种 都 分 布 于 马来西亚 , 均 为 互补 镜像 花 (图 1: B) 花冠 简 钟 状 或 简 
É: 花冠 紫色 、 蓝 色 或 白色 具 黄 色 蜜 导 。 MESS 枚 、 内 藏 ， 合 生 的 花药 与 柱头 均 位 于 花冠 口 
开口 处 。 传 粉 者 未 知 。 

2.3 KÝ E 2 S (Didymocarpus) 

KHERI 180 余 种 、 其 中 12 种 具有 互补 镜像 花 ( 图 1: C)， 但 花冠 简 细 简 状 或 漏斗 
状 简 形 ， 花 冠 常 为 鲜艳 的 紫 、 红 或 橙色 ， 无 明显 蜜 导 。 可 育 雄 巷 2， 人 花丝 着 生 在 花冠 基部 1.5 
cm 处 ， 花 药 密 被 器 毛 ; 退化 雄蕊 3、 不 明显 ， 位 于 花冠 基部 1 cm CRX, 2010). T Ej Hess 
的 花药 与 柱头 均 位 于 花冠 只 部 。 传 粉 者 未 知 。 

2.4 iB fü E E s (Streptocarpus) ELS 3& = WJA (subg. Streptocarpella Engler) 

海 角 曹 苦 属 分 布 于 非洲 中 部 至 南部 的 土 坡 、 石 灰 岩 山地 林 ,， 共 180 R EAE ERE 
WAR, WWA ERKE, KFARA E. HAES 2 枚 、 花 丝 细 长 、 花 药 位 于 花冠 喉 部 。 
传粉 者 为 无 执 峰 (Amegilla sp.) (Martins, 2008). 

海 角 苔 苔 属 分 为 两 个 亚 属 : 墓 兰 亚 属 (subg. Streptocarpus Lindl.)、 直 立 曹 兰 亚 属 (subg. 
Streptocarpella Engler) (Smith et al., 1998)。 只 有 直立 墓 兰 亚 属 5 个 种 具 镜 像 花 (图 1: D), H 
中 Streptocarpus pallidiflorus C. B. Clarke 是 非 互 补 镜像 花 ， 其 余 4 个 物种 为 互补 镜像 花 
(Harrison et al., 1999), 
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Fig.1 Mirror-image flowers in Gesneriaceae. 
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2.5 JEY Æ JS (Saintpaulia) 

非洲 董 属 生境 为 石灰 岩山 地 和 溪 谷 林地 ， 原 产 非洲 中 部 的 坦桑尼亚 和 肯尼亚 ， 共 20 余 
种 ， 全 部 具 非 互补 镜像 花 (Harrison et al., 1999)。 花 准 离 生 、 无 明显 花冠 简 ( 图 1: E), EXPE 
展 、 辐 射 对 称 或 略 呈 两 侧 对 称 、 花 汰 多 呈 紫 色 、 蓝 色 或 白色 。 雄 蕉 2 DomxEX Tb££5 
ju. 花药 较 大 、 颜 色 鲜 艳 ， 雄 蕉 着 生花 冠 基 部 ,可 育 花 药 聚 合 、 位 于 花冠 中 央 上 部 2 mm 处 ， 
则 偏 花 柱 较 长 。 传 粉 者 为 无 垫 蜂 (Martins, 2008). 

2.6 WWE E £ Ja (Paraboea) 

蛛 毛 童 苔 属 的 生境 是 较为 典型 的 石灰 岩山 地 。 广 泛 分 布 于 东南 亚 地 区 ， 约 100 余 种 
(Triboun & Middleton, 2012)， 其 中 15 种 具 镜 像 花 P 局， 镜像 花 类 型 为 非 互 补 镜像 花 : E 
柱 较 长 、 沿 花冠 简 内 壁 弯曲 而 侧 偏 ，2 枚 可 育 雄 蕉 花丝 较 短 、 藏 于 花冠 基部 、 不 侧 偏 。 花 冠 
多 为 斜 钟 状 、 两 侧 对 称 、 花 冠 呈 紫 、 蓝 或 白色 ， 无 明显 蜜 导 。 传 粉 者 为 雄 蜂 (Bompbus sp.) 
无 垫 峰 属 (Amegilla sp.)、 彩 带 蜂 属 (Nomia sp.) 等 (Gao et al., 2005). 

2.7 S15 E f IR (Ornithoboea) 

喜鹊 营 苔 属 生 境 也 多 为 石灰 岩山 林 下 ， 主要 分 布 于 中 国 南部 、 中 南 半 岛 等 地 。 共 17 种 ， 
均 具 互 补 镜像 花 (图 1: G)。 花 冠 斜 钟 状 ， 两 侧 对 称 ， 花冠 呈 紫 色 、 蓝 色 和 白色 ， TUR OR 
生 蓝 色 或 白色 需 毛 。 可 育 雄 营 2 枚 内 藏 ， 着 生 于 花冠 基部 1-3.5 mm、 不 侧 偏 、 花 丝 脱 大 关 
节 处 分 又 、 花 药 位 于 花冠 喉 部 ( 韦 妆 刚 , 2010)。 传 粉 者 未 知 。 


3 知音 首 科 镜像 花 的 特殊 性 


3.1 非 互补 镜像 花 占 优势 

在 被 子 植物 中 ， 互 补 镜像 花 比 非 互补 镜像 花 更 常见 ( 林 玉 和 谭 敦 炎 , 2007)。 这 是 因为 互 
补 镜像 花 有 一 个 与 花柱 侧 偏方 向 相反 、 互 补 的 可 育 雄 巷 , 可 以 促进 这 一 左 一 右 的 雌雄 器 官 在 
不 同 花 型 之 间 互 相传 粉 , 实现 了 异 交 传粉 的 高 效 进行 ; 而 非 互 补 镜像 花 缺 乏 这 个 对 应 侧 偏 的 
可 育 雄 芒 ， 传 粉 准确 性 不 如 互补 镜像 花 (Barrett et al., 2000; Jesson & Barrett, 2002, 2003)。 因 
此 ， 非 互补 镜像 花 常 被 认为 是 直立 花柱 (原始 状态 ) 向 互补 镜像 花 进化 的 中 间 阶 段 ， 在 进化 上 
应 属 不 稳定 状态 (Jesson & Barrett, 2002, 2003). 

然而 ， 苦 曹 苦 科 的 镜像 花 以 非 互补 镜像 花 为 主 : 非 互 补 镜像 花 出 现在 53 个 物种 中 ， 远 
多 于 互补 镜像 花 (25 种 ) (图 2: A)。 这 可 能 是 非 互 补 镜像 花 在 兰 苔 苦 科 具 有 显著 的 适应 意义 。 
首先 ， 仅 仅 是 花柱 侧 偏 带 来 的 适应 优势 如 避免 访 花 者 对 雌蕊 的 物理 伤害 (Duiberger，1981)、 
避免 自 交 与 性 别 干 扰 就 足以 维持 非 互 补 镜像 花 的 存在 (Jesson & Barrett, 2003); 其 次 ， 非 互补 
的 雄蕊 /花药 可 以 适应 更 多 的 泛 化 传粉 者 ， SUME 粉 被 各 类 传粉 者 携带 的 可 能 性 ， 或 位 于 较 
低 处 的 雄 莹 可 诱 使 访 花 者 延长 访 花 时 间 , 提高 了 柱头 接触 传粉 者 体 表 花 粉 的 可 能 性 (Jesson & 
Barrett, 2003)。 

花冠 颜色 通常 是 吸引 和 往 选 传粉 昆虫 的 重要 花 部 特征 (张大 勇 , 2004)。 互 补 镜像 花 以 紫 

色 为 主 (15 种 、 占 物种 数 60%)， 非 互补 镜像 花 主要 为 紫色 (24 种 )、 蓝 色 (21 种 )， 分 别 占 比 
44%、38% (图 2: B)。 一 般 而 言 ， 紫 、 黄 和 蓝 色 花 的 主要 访 花 者 为 蜂 类 (Grant 1950; 张大 勇 ， 
2004)， 表 明 苦 营 苔 科 镜 像 花 的 传粉 者 可 能 主要 是 蜂 类 。 目 前 的 传粉 生物 学 研究 也 证 实 了 这 
一 点 ， 如 海 角 若 苔 属 、 非洲 曹 属 及 蛛 毛 昔 台 属 的 传粉 者 都 有 无 垫 蜂 属 昆虫 (Gao et al., 2005; 
Martins, 2008). 无 垫 蜂 属 昆虫 体型 较 小 , 通常 靠 拌 动 翅膀 或 哆 吸 花药 开口 使 花粉 从 孔 裂 花药 
中 散布 出 来 Barrett et al., 2000; Jesson & Barrett, 2002, 2003). 
3.2 花药 合生 
苦 曹 若 科 的 雄 芒 多 为 4， 常 为 2 长 2 短 的 二 强 雄 营 ( 王 文采 等 ，1990; 李 振 宇 和 王 印 政 ， 
2005). iX 2 长 2 短 的 雄蕊 往往 分 别 合生 在 一 起 (或 较 短 的 一 对 退化 )， 成 为 兰 曹 若 科 植物 的 一 
个 显著 特征 ( 李 振 宇 和 王 印 政 , 2005; 任 明 迅 , 2008)。 在 具有 镜像 花 的 苦 芭 苔 科 7 属 中 ， 可 育 
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花药 都 合生 或 紧密 聚合 在 一 起 (图 D)。 但 在 非 互 补 镜像 花 的 一 些 物种 中 ， 出 现 了 花药 离 生 (图 
2A)。 论 药 合生 可 以 将 花 内 花粉 聚集 在 同一 个 空间 位 置 ， 提 高 了 传粉 者 携带 花粉 的 可 能 性 与 
准确 性 ， 可 能 是 降低 花粉 浪费 、 提 高 传粉 效率 的 一 种 适应 ( 任 明 迅 , 2008; Ren & Tang, 2010). 
合生 的 花药 还 增强 了 雄蕊 的 强度 , 在 传粉 者 访 花 过 程 触 碰 雄 准时 能 维持 花药 的 相对 位 置 
( 任 明 迅 , 2008; Ren & Tang, 2010)。 而 且 ， 苦 曹 若 科 合生 花药 往往 紧 贴 花冠 简 内 壁 或 开口 处 ， 
花药 位 置 进一步 得 到 稳固 ， 提 高 了 花粉 落 置 在 传粉 者 身体 上 的 专 一 性 ， 降 低 了 花粉 浪费 ( 任 
明 迅 , 2009)。 这 可 能 是 非 互 补 镜像 花 (缺乏 与 花柱 对 应 侧 偏 的 雄蕊 ) (图 1) 保 障 花药 /花粉 接触 
传粉 者 的 一 种 适应 。 


口 花药 合生 Free anther 


se 花药 离 生 Anther-united 


物种 数 No. of species 
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互补 镜像 花 Rec i procal 非 互补 镜像 花 Nonrec iprocal 
mirror-image flowers mirror-image flowers 
苦 莒 若 科 两 种 不 同类 型 镜像 花 


Two types of mirror-image flowers in Gesneriaceae 
图 2 T ESBRHESEEETTEZIZS MA) 5416) 


Fig.2 Anther types (A) and corolla color (B) of mirror-image flowers in Gesneriaceae 


3.3 Hj So KIHE e fes RU ALLE RE ES 
KERRAK, MESCRUMES B HH TER P OP EREA, 2007; 
Ren et al., 2013). iE E AP ARAE EAE AREA 1), Tf ELbESE E MESS A 
藏 在 简 内 ， 柱 头 与 花药 位 于 花冠 简 开 口 处 或 稍 靠 下 的 喉 部 ; 仅 非 洲 董 属 的 花冠 简 极 度 缩 短 ， 
进而 显得 花瓣 为 离 生 ， 且 上 峻 雄蕊 外 伸 ( 图 1). 
花冠 简 可 能 是 促进 苦 营 蔡 科 非 互 补 镜像 花 传 粉 的 一 种 适应 ,花冠 简 的 形状 及 开口 大 小 与 
朝向 能 够 筛选 合适 的 访 花 昆虫 , 限制 了 进入 花 内 的 访 花 者 类 型 及 其 在 花 内 的 活动 , 提高 了 传 
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粉 准确 性 、 降 低 了 花粉 浪费 。 为 了 适应 不 一 样 的 传粉 昆虫 , 花冠 简 的 形态 不 尽 相 同 ， 如 南洋 
EE. 海 角 苔 谷 属 及 长 萌 芒 苔 属 的 花冠 为 下 层 宽 阔 的 窥 简 状 , 利于 小 型 昆虫 降落 ; 而 长 冠 
莒 苔 属 、 蛛 毛 苔 苔 属 与 喜 更 茎 蔡 属 为 钟 形 宽 简 状 (图 1)， 可 能 适应 于 体型 较 大 的 昆虫 。 非 洲 
墓 属 具 较 短 花冠 简 导 致 肉 雄 巷 外 露 , 花药 颜色 鲜艳 起 到 了 引导 传粉 者 的 作用 , 但 是 与 蛛 毛 蕊 
苔 属 一 样 具 有 蜂 振 传粉 模式 (buzz-pollination) (Martins, 2008)。 

苦 茎 蔡 科 镜像 花 的 可 育 雄 蕊 与 峻 蕊 多 藏 于 花冠 简 内 或 处 于 喉 部 (图 1)， 这 使 得 传粉 者 必 
须 进 入 花冠 内 部 才能 采集 到 花粉 和 花蜜 ,也 保证 了 花粉 落 置 在 昆虫 身体 上 的 精确 性 。 内 藏 的 
雌雄 营 还 避免 了 访 花 者 降落 时 对 雌雄 营造 成 的 物理 损伤 , 而 这 正 是 镜像 花柱 受到 选择 的 一 个 
重要 原因 (Duiberger，1981)。 综 合 而 言 ， 内 藏 雌雄 营 可 能 与 花冠 简 一 起 形成 了 提高 传粉 者 忠 
实 度 、 限 制 传粉 者 访 花 行为 而 提高 传粉 效率 的 花 部 综合 征 (floral syndromes)， 可 能 促进 了 非 
互补 镜像 花 在 若 曹 若 科 中 的 形成 与 维持 。 


4 否 下 首 科 镜像 伦 的 演化 


昔 莒 苦 科 镜像 花 集 中 出 现在 广 布 于 亚洲 和 非洲 的 若 曹 苦 亚 科 (Harrison et al., 1999; Gao 
et al., 2005)， 有 着 多 次 独立 起 源 。 根 据 苦 童 昔 科 系统 发 育 关系 及 镜像 花 类 群 在 系统 树 上 的 分 
布 ， 推 测 镜像 花 可 能 在 苦 童 苦 亚 科 中 发 生 了 至 少 5 次 独立 进化 (图 3)。 

同 在 非洲 的 非洲 墓 属 与 直立 墓 兰 亚 属 系统 关系 比较 近 , 直立 鞋 兰 亚 属 同 时 存在 互补 、 非 
互补 两 类 镜像 花 ， 而 非洲 鞋 属 仅 有 非 互 补 镜像 花 ( 图 3)。 从 花冠 特征 来 看 ， 直 立 曹 兰 亚 属 和 
非洲 墓 属 较为 近似 ,都 具有 极 短 的 花冠 简 、 平 展 的 花 闪 ; 但 直立 昔 兰 亚 属 的 肉 雄 巷 藏 于 花冠 
简 内 ， 而 非洲 董 属 的 峻 雄蕊 外 露 (图 1)。 这 两 个 属 似 乎 来 自 于 具有 非 互 补 镜 像 花 的 共同 祖先 
(Möller & Cronk, 1997; Harrison et al., 1999)。 

TORELE S S EBSELSRBUREURBAABSUR, TIHESTTASBACUBRERISCRS 3). 
因此 , 即使 两 者 的 镜像 花 类 型 不 同 , 根据 最 简约 法 则 可 以 认为 这 两 个 属 的 镜像 共有 可 能 是 共 
同 起 源 。 南 洋 苦 苔 属 的 互补 镜像 花 、 蛛 毛 苔 谷 属 的 非 互 补 镜像 花 、 长 蒲 芒 苔 属 的 非 互 补 镜像 
花 在 系统 发 育 树 上 相距 其 远 、 分 散 分 布 (图 3)， 可 能 源 自 独立 的 进化 。 
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图 3 WEZREGTEB SL. RAWH Moller et al. (2009, 2011)。 插 弧 内 数字 为 具有 


镜像 花 物 种 数 /该 属 总 物种 数 。 
Fig. 3 The systematic distribution of mirror-image flowers in Gesneriaceae. The phylogeny tree is 
revised from Möller et al. (2009, 2011). The data in the brackets are the number of species with 


mirror-image flowers / No. of total species of the genus. 


昔 童 若 亚 科 镜 像 花 的 进化 历史 与 其 生物 地 理学 分 布 格局 、 迁 移 历 史 密 切 相关 。 昔 昔 苦 亚 
科 是 典型 的 热带 植物 类 群 ， 在 亚洲 、 非 洲 之 间 的 长 距离 扩散 过 程 中 ,进化 出 多 样 的 花 部 特征 
与 传粉 适应 机 制 。 尤 其 是 在 亚洲 ， 由 于 热带 季风 的 强烈 作用 , 苦 营 昔 亚 科大 量 物 种 可 以 扩散 
至 北 回归 线 以 北 的 热带 边缘 地 带 ( 姜 超 等 , 2017)， 而 后 在 适应 局 域 生境 (尤其 是 石灰 岩 地 貌 )、 
不 同 传粉 者 类 型 的 选择 压力 下 分 化 出 丰富 的 花 部 特征 和 不 同 的 镜像 伦 类 型 ( 严 彩 起 等，2013; 
妆 超 等 , 2017)。 一 些 广 布 种 如 金 虎 尾 科 风 筝 果 属 (Biptage) 的 镜像 花 可 能 在 适应 地 理 种 群 不 同 
体型 访 花 者 的 选择 压力 下 出 现 花 部 特征 的 分 化 适应 ， 导 致 传粉 隔离 和 物种 分 化 Ren，2015; 
钱 贞 娜 等 , 2016)， 这 可 能 是 苦 童 苦 亚 科 物 种 分 化 的 一 个 原因 。 


苦 曹 苦 亚 科 的 镜像 花 主 要 是 非 互 补 式 的 镜像 伦 类 型 ， 在 历史 上 可 能 发 生 过 5 次 独立 起 
源 。 苦 童车 亚 科 镜像 花 往往 伴随 着 合生 花药 、 内 藏 雌雄 芒 、 明 显 花 冠 简 等 花 部 综合 征 ， 反 映 
出 苦 营 苔 亚 科 较 为 特 化 的 繁殖 适应 历史 。 苦 营 昔 亚 科 在 中 国 西南 石灰 岩 地 貌 区 域 形成 了 物 丰 
多 样 性 与 特有 中 心 , 也 在 支离破碎 的 东南 亚 群岛 上 有 着 丰富 的 特有 物种 。 从 镜像 花 这 一 特 化 
传粉 系统 角度 来 分 析 这 些 地 区 物种 多 样 性 的 形成 与 维持 、 物 种 迁移 与 适应 等 有 着 重要 意义 。 
今后 的 相关 研究 , 可 以 通过 系统 发 育 生 物 学 方法 研究 互补 与 非 互补 镜像 花 在 苦 童 苦 亚 科 的 进 
化 顺序 ， 揭 示 镜 像 花 这 一 特 化 传粉 系统 的 起 源 时 间 、 演 化 历史 及 其 对 物种 分 化 的 可 能 作用 
解析 中 国 西南 石灰 岩 地 区 苦 曹 若 亚 科 物 种 多 样 性 分 布 中 心 形 成 与 维持 机 制 。 
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